Кеѕіпік гооіовії 32( 1-2): 12-17, 1998 
© 1998 Шарпило В. П., Корнюшин В. В., Лисицына О. И. 


УДК 576.895.133 


ОБ ЭВОЛЮЦИОННОЙ КОНСЕРВАТИВНОСТИ ЖИЗНЕННЫХ 
ЦИКЛОВ АКАНТОЦЕФАЛОВ И СВЯЗИ ЭТОГО ЯВЛЕНИЯ С 
ШИРОКОЙ РАСПРОСТРАНЕННОСТЬЮ У НИХ 
ПАРАТЕНИЧЕСКОГО ПАРАЗИТИЗМА 


В. П. Шарпило, В. В. Корнюшин, О. И. Лисицына 
Институт зоологии НАН Украины, ул. Б.Хмельницкого, 15, 252601 Киев-30, ГСП, Украина 
Получено 24 сентября 1997 


Об эволюционной консервативности жизненных циклов акантоцефалов и связи этого явления с ши- 
рокой распространенностью у них паратенического паразитизма. Шарпило В. П., Корнюшин В. В., 
Лисицына О. И. — Наличие у акантоцефалов, по сравнению с другими метаксенными груп- 
пами гельминтов, только диксенных жизненных циклов и слишком узкий таксономический 
состав облигатных промежуточных хозяев, ограниченный только членистоногими, рассматри- 
ваются как эволюционный консерватизм циклов. Исходя из особенностей их формирования 
(членистоногие — первичные хозяева, развитие личинки в них до ювенильного состояния), 
считается, что глубокая специализация к членистоногим и ювенилизация личинки исключили 
возможность приобретения акантоцефалами после освоения ими позвоночных в качестве 
окончательных хозяев еще одного, второго, промежуточного хозяина. Именно это воспрепят- 
ствовало возможной и, обычно, эволюционно перспективной трансформации жизненных цик- 
лов у акантоцефалов, которые навсегда остались диксенными. Осуществить же широкую гос- 
тальную экспансию среди водных и наземных позвоночных — окончательных хозяев аканто- 
цефалам удалось не за счет разнообразия структуры жизненных циклов, а в основном благо- 
даря паратеническому паразитизму и паратеническим хозяевам. 

Ключевые слова: акантоцефалы, консервативность жизненных циклов, паратенический 
паразитизм. 
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В жизненных циклах акантоцефалов наряду с окончательным хозяином — 
позвоночным — участвует, как известно, лишь один облигатный промежуточ- 
ный хозяин — беспозвоночное. Такие, диксенные, циклы свойственны всем без 
исключения систематическим группам этих паразитов вне зависимости от того, 
в водной или наземной среде проходит их развитие, а также от состава и эко- 
логических особенностей окончательных хозяев. При этом в круг промежуточ- 
ных хозяев входят исключительно членистоногие, в основном ракообразные и, 


Об эволюционной консервативности жизненных циклов акантоцефалов ... 13 


значительно реже — насекомые (Ѕсһтіаг, 1985). По сравнению с другими клас- 
сами гельминтов, которые пошли по пути метаксении, в структуре жизненных 
циклов акантоцефалов явно просматриваются черты эволюционного консерва- 
тизма. Это выражается в однотипности структуры жизненных циклов, неиз- 
менно носящих диксенный характер, и ограниченном таксономическом составе 
облигатных промежуточных хозяев. Для сравнения отметим, что у трематод, на- 
пример, жизненные циклы по своей структуре более разнообразны: обычно 
диксенные и триксенные, значительно реже — тетраксенные, и, как исключение 
— моноксенные. Жизненные циклы у цестод и нематод — паразитов позвоноч- 
ных — не менее разнообразны: у цестод они чаще диксенные, реже триксенные, 
у нескольких видов наряду с диксенными известны и моноксенные циклы; у 
нематод — моноксенные, диксенные и триксенные, причем здесь все типы цик- 
лов достаточно обычны (Шульц, Гвоздев, 1970; Вой7Коу, Одепте, 1979; ВогКоу, 
1986). Состав облигатных промежуточных хозяев у каждого из этих классов так- 
же несравненно шире, чем у акантоцефалов, и может включать наряду с бес- 
позвоночными (моллюски, олигохеты, полихеты, пиявки, членистоногие, в том 
числе ракообразные, насекомые, клещи и др.) и позвоночных (чаще рыбы, ам- 
фибии, млекопитающие). А 

Такое разнообразие жизненных циклов — результат их эволюционных пре- 
образований: с одной стороны, усложнения в результате последовательного во- 
влечения в структуру циклов одного, двух, а иногда и трех облигатных промежу- 
точных хозяев, с другой — вторичного упрощения в результате выпадения неко- 
торых из них. Закономерностям этого процесса посвящена обобщающая работа 
Д. К. Божкова (1976). Возникновение разнообразной структуры жизненных 
циклов у трематод, цестод и нематод сыграло важную роль в эволюции этих 
групп паразитов и в освоении ими широкого круга окончательных хозяев, по- 
вышении надежности и устойчивости паразитарных систем. Это, хотя и не 
единственная, но, несомненно, важная адаптация, сыгравшая решающую роль в 
гостальной экспансии данных групп паразитов. 

Казалось бы, строгая диксенность жизненных циклов акантоцефалов при 
узком таксономическом составе промежуточных хозяев должна была бы отра- 
зиться на круге их окончательных хозяев. Однако и по таксономическому, и по 
экологическому разнообразию этих хозяев акантоцефалы мало чем отличаются 
от других классов гельминтов. Таковыми для акантоцефалов также служат раз- 
личные группы рыб, амфибий, рептилий, птиц и млекопитающих; хозяином 
акантоцефалов иногда может быть и человек. 

При анализе причин этого возникает несколько вопросов: 1. Почему в про- 
цессе долгой эволюции акантоцефалы, в отличие от других метаксенных групп 
гельминтов, "остановились" на использовании лишь одного промежуточного хо- 
зяина? 2. Почему круг этих хозяев остался узким, ограниченным лишь члени- 
стоногими? 3. Что позволило акантоцефалам освоить, тем не менее, в качестве 
окончательных хозяев разнообразные таксономические и экологические группы 
позвоночных, в том числе и трофически не связанных с промежуточными хо- 
зяевами? 

Несмотря на несомненный научный интерес, эти вопросы в их взаимо- 
связи, насколько нам известно, не рассматривались. Ответы, с нашей точки 
зрения, следует искать в особенностях становления жизненных циклов аканто- 
цефалов. Исходя из существующих представлений (Соіуап, 1958; Моггіѕ, 
Сготрќоп, 1982а,6; М№іскоі, 1985; Ѕсһтіа, 1985 и др.), этот процесс становления 
выглядит следующим образом. 

Акантоцефалы — очень древняя группа паразитических организмов, корни 
которой уходят в Кембрийский период. Предполагается, что их первыми хозяе- 
вами были членистоногие, вероятнее всего ракообразные, доминирующие в 
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кембрийских морях. При этом первоначально паразитизм был присущ только 
личинкам, в то время как взрослые формы оставались свободноживущими оби- 
тателями бентоса — некрофагами или хищниками. Эта точка зрения сейчас, по- 
видимому, общепризнана. 

Жизненные циклы проакантоцефалов с паразитической личинкой и взрос- 
лой свободноживушей формой оставались таковыми, вероятно, достаточно 
долго в геологическом времени. При этом развитие личинки в хозяине-ракооб- 
разном достигало очень высокого морфологического уровня, что характерно и 
для современных акантоцефалов. По существу, мы уже имеем дело не с личин- 
кой, а с молодым организмом, у которого развиты все системы органов, вклю- 
чая половую систему. Не случайно еще Ван Клив (Мап СШеауе, 1937) рассматри- 
вал эту стадию как ювенильную форму. Следует отметить, что ювенилизация 
личинки прослеживается и у некоторых трематод, цестод и нематод, однако 
здесь это явление, и это следует подчеркнуть, чаще связано с развитием во вто- 
ром или третьем промежуточном хозяине (Судариков, 1964; Дубинина, 1966; 
Гинецинская, 1968; Апдегзоп, 1988 и др.). Развитие личинки до ювенильной ста- 
дии в одном (и единственном) промежуточном хозяине существенно отличает 
акантоцефалов от большинства других метаксенных гельминтов. 

Моноксенные жизненные циклы проакантоцефалов с участием ракообраз- 
ных оставались, вероятно, таковыми до появления позвоночных, которые стали 
осваиваться ими в качестве хозяев. Этот процесс, судя по всему, осуществился 
достаточно быстро. Этому могло способствовать широкое использование пер- 
выми позвоночными ракообразных как пищевых объектов, открывшее доступ 
молодым формам проакантоцефалов в организм этих животных — потенциаль- 
ных хозяев, но еще большую роль сыграл, несомненно, высокий уровень юве- 
нилизации паразитической личинки. Известно, что личинки гельминтов, закон- 
чившие морфогенез и далеко продвинувшиеся морфологически, обычно легче 
бседают и приживаются в разнообразных хозяевах, в которых они могут созре- 
вать (Дубинина, 1966). 

Включение позвоночных в жизненный цикл явилось, несомненно, решаю- 
щим этапом в эволюции акантоцефалов. Связав свою судьбу с хозяевами-по- 
звоночными, в которых они стали достигать зрелости, акантоцефалы не только 
в еще большей степени вышли из-под непосредственного влияния жестких ус- 
ловий внешней среды, но и значительно расширили свои эволюционные воз- 
можности. Формы проакантоцефалов со свободноживущей зрелой стадией в 
конце концов под давлением отбора исчезли. В результате жизненные циклы 
акантоцефалов приобрели диксенный характер. При этом позвоночные взяли на 
себя роль окончательных хозяев, а ракообразные с давно развивающейся в них 
ювенильной стадией, оказались в роли промежуточных хозяев. В этом также 
специфика акантоцефалов, поскольку у других групп гельминтов в большинстве 
случаев становление промежуточного хозяина происходило, когда у них уже был 
хозяин, в котором паразиты достигали зрелости. Исключение составляют лишь 
трематоды, у которых становление промежуточного хозяина (моллюска) в чем- 
то сходно с таковым у акантоцефалов. Диксенные жизненные циклы, устано- 
вившиеся у акантоцефалов после освоения ими позвоночных в качестве оконча- 
тельных хозяев, сохранились в неизменном виде, и сейчас свойственны, как от- 
мечалось, всем современным группам этих паразитов. 

Исторически первыми среди позвоночных окончательными хозяевами акан- 
тоцефалов стали, несомненно, рыбообразные и рыбы. С рыбами, в основном 
морскими, и сейчас, по нашим оценкам, связано в большей или меньшей сте- 
пени около 2/3 известных родов этих паразитов (Уатавий, 1963; Атіп, 1985). 
Тесные пищевые связи большинства рыб с ракообразными обеспечивали на- 
дежность паразитарных систем акантоцефалов и их широкое распространение 
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среди этой группы позвоночных. Рыбы оставались, видимо, единственными 
или, по крайней мере, основными окончательными хозяевами акантоцефалов с 
их диксенными циклами до появления других позвоночных, заселивших моря 
или связанных с морскими экосистемами, включая ихтиозавров, птерозавров и 
другие вымершие группы позвоночных, а в дальнейшем рептилий, птиц и мле- 
копитающих. Освоить эти группы животных в качестве окончательных хозяев 
оказалось, однако, не всегда возможным. Большинство из них, занимая доста- 
точно высокий трофический уровень, не было связано с ракообразными как 
возможным источником заражения акантоцефалами. Приобретение же еще од- 
ного промежуточного хозяина, благодаря которому можно было бы решить эту 
проблему, для акантоцефалов, в отличие от других классов гельминтов, оказа- 
лось невозможным. Особенности лярвогенеза акантоцефалов и глубокая спе- 
циализация к ракообразным их личинок, достигавших в этих хозяевах ювениль- 
ной стадии, сделали невозможным перенос части личиночного развития в ка- 
кого-либо другого хозяина — потенциально второго промежуточного. Именно 
поэтому, как нам представляется, акантоцефалы оказались обреченными на- 
всегда "остаться" с одним промежуточным хозяином, и не смогли использовать 
беспозвоночных других классов или позвоночных в роли второго промежуточ- 
ного хозяина с его трансмиссионными возможностями. Это, кстати, пример 
специализации, которая стала непреодолимой преградой на пути структурного 
преобразования жизненных циклов и приобретения еще одного промежуточного 
хозяина. Единственное, что акантоцефалам удалось осуществить в процессе 
дальнейшей эволюции, — это лишь освоить в качестве промежуточных хозяев, 
дополнительно к морским ракообразным, пресноводных и наземных ракообраз- 
ных и насекомых. Благодаря этому акантоцефалы смогли "выйти" на сушу, где 
их окончательными хозяевами стали чисто наземные виды в основном птиц и 
млекопитающих. Жизненные циклы акантоцефалов при этом остались диксен- 
ными, как и были первоначально. 

Несмотря на консервативность структуры жизненных циклов, акантоце- 
фалы, тем не менее, сумели решить проблему широкой гостальной экспансии и 
освоить различные экологические группы позвоночных в качестве окончатель- 
ных хозяев. Решающую роль в этом сыграл паратенический паразитизм и пара- 
тенические хозяева. Такие хозяева выполняют, как известно, роль лишь чисто 
трансмиссионного звена, и поэтому не могут быть отнесены к категории про- 
межуточных хозяев, за которых их ранее нередко принимали. 

Паратенический паразитизм у акантоцефалов распространен очень широко. 
С этим столкнулись давно, однако количественная оценка его распространенно- 
сти стала возможной лишь в последние годы (Шарпило, и др., 1996). По имею- 
щимся у нас данным, паратенический паразитизм известен сейчас у 87,5% отря- 
дов, 63,1% семейств и 30% родов этих паразитов. По его распространенности 
акантоцефалы. значительно превосходят все остальные классы гельминтов, осо- 
бенно трематод (отмечен всего у 7,2% семейств и лишь у 1,2% родов) и цестод 
(известен у 11,3% семейств и 3,2% родов). Ограниченность распространения па- 
ратенического паразитизма у этих классов гельминтов заслуживает специаль- 
ного рассмотрения. У нематод паратенический паразитизм, хотя и распростра- 
нен значительно шире (48% семейств, 16,2% родов), но и они уступают в этом 
отношении акантоцефалам. К тому же следует иметь в виду, что, поскольку со- 
временные знания о жизненных циклах и паразитарных системах акантоцефа- 
лов, прежде всего связанных в своем развитии с морскими и, особенно, океани- 
ческими экосистемами еще очень неполны, паратенический паразитизм у них в 
целом может оказаться еще более обычным явлением, чем это известно к на- 
стоящему времени (рис. 1). 
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Паратенический парази- 
тизм, как известно, проявля- 
ется в способности инвазион- 
ных стадий паразитов (личинок 
или ювенильных форм), ока- 
завшихся в хозяевах, в которых 
они обычно не могут продол- 
жить дальнейшее развитие, со- 
хранять жизнеспособность, ос- 
таваясь инвазионными доста- 
точно продолжительное время, 
вплоть до нескольких лет. Та- 
кие хозяева, обычно служащие 


вы ТВ р источником заражения, и по- 
ис. аратенический паразитизм в надвидовых таксо- А 
нах (семействах и родах) акантоцефалов. лучили название паратениче 


Ев. 1 Рагаїепіс рагаѕііѕт іп зиргазрес!Йс (аха (атііеѕ апа СКИХ. Круг их в любом со- 
вепега) оѓ АсапіћосерћаІа. обществе нередко достаточно 


обширен и может включать как 
беспозвоночных, так и позвоночных. У акантоцефалов в числе паратенических 
хозяев известны моллюски, ракообразные (декаподы), личинки некоторых вод- 
ных насекомых и (?) аннелиды, но главным образом позвоночные (рыбы, ам- 
фибии, рептилии, птицы и млекопитающие). Источником заражения паратени- 
ческих хозяев инвазионными стадиями чаще служат промежуточные хозяева, 
однако не меньшее значение имеет и другой путь — заражение одних паратени- 
ческих хозяев от других, что нередко ведет к образованию целой сети паратени- 
ческих хозяев. Способность инвазионных стадий акантоцефалов (цистакантов) к 
многократным пассажам по пищевым цепям от одного паратенического хозяина 
к другому специально исследовалась нами на примере двух видов акантоцефа- 
лов (Великанов, Шарпило, 1987). Проведенные эксперименты показали, что 
цистаканты Ѕрйаеғіғоѕіғіѕ іеғеѕ и Масғасапіћһоғтупсһиѕ саішііпиѕ способны не менее 
чем к четырем-пятикратным пассажам. Вполне очевидно, что многократные 
пассажи цистакантов возможны и в природных условиях, что, естественно, ве- 
дет к увеличению круга потенциальных источников заражения. Такие пассажи 
получили название паратенеза (рагаѓепеѕіѕ) (Веауег, 1969). 

Широкий таксономический состав паратенических хозяев у акантоцефалов 
явно контрастирует с узким кругом их промежуточных хозяев. Именно за счет 
паратенических хозяев у акантоцефалов появилось огромное число альтернатив- 
ных источников заражения. Наиболее велика трансмиссионная роль таких пара- 
тенических хозяев как рыбы, рептилии и млекопитающие (микромаммалии). В 
частности, благодаря "мирным" рыбам в числе окончательных хозяев акантоце- 
фалов могли оказаться различные группы хищных рыб (шуковые, угревые и 
др.), многие птицы-ихтиофаги (бакланы, цапли, пеликаны, пингвины и др.) и 
рыбоядные млекопитающие (особенно ластоногие, зубатые киты и др). Такие 
же паратенические хозяева, как амфибии, рептилии, птицы, млекопитающие 
(микромаммалии) служат основным или единственным источником заражения 
многих наземных животных — птиц (главным образом дневных хищников, сов 
и др.) и млекопитающих (собачьи, кошачьи, енотовые и др.). Без участия пара- 
тенических хозяев многие виды упомянутых групп водных и наземных живот- 
ных вообще не могли бы оказаться в числе окончательных хозяев акантоцефа- 
лов. Можно поэтому считать, что и своим видовым разнообразием акантоцефа- 
лы обязаны паратеническим хозяевам. 


Заключение. В отличие от других метаксенных групп гельминтов (трематод, 
цестод, нематод), структура жизненных циклов акантоцефалов характеризуется 
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явно выраженным эволюционным консерватизмом. Это проявляется в их стро- 
гой диксенности, сохраняющейся в неизменном виде на протяжении большей 
части эволюционного пути этих паразитов, а также в крайне ограниченном так- 
сономическом составе промежуточных хозяев. Их роль выполняют исключи- 
тельно членистоногие, в основном ракообразные. Очень давняя и глубокая спе- 
циализация к первичным хозяевам — членистоногим, в которых личинка разви- 
вается до уровня ювенильной стадии, стала запретом, непреодолимой преградой 
для переноса части личиночного развития в каких-либо других хозяев. Именно 
в этом, как нам представляется, кроются причины наличия у акантоцефалов 
только одного промежуточного хозяина, узкого таксономического состава этих 
хозяев и строгой диксенности их жизненных циклов. При этом трансмиссион- 
ную роль в переносе инвазионных личинок к окончательному хозяину, которую 
у других групп гельминтов осуществляют обычно второй и третий (там, где он 
есть) промежуточные хозяева, у акантоцефалов взяли на себя паратенические 
хозяева. Широкая гостальная экспансия акантоцефалов среди различных эко- 
логических групп окончательных хозяев обусловлена именно значительным рас- 
пространением у них паратенического паразитизма. На примере акантоцефалов 
проше, чем на какой-либо другой группе гельминтов, можно оценить значение 
паратенического паразитизма как одной из важных экологических стратегий 
паразитических организмов. 
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